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Verzuring van het water leidt tot 
verstoring van de water- en 
ionenhuishouding van vissen, 
inclusief de zuur-base balans. 
Waarschijnlijk beschikken veel 
vissen over fysiologisehe 
mechanismen om deze verstoring 
geheel of gedeeltelijk te herstellen. 
Dergelijke adaptatiemechanismen, 
zijn succesvol op de korte termijn, 
maar vereisen extra energie, 
waardoor groei en voortplanting 
worden vertraagd. Naast de grote 
gevoeligheid van visse-eieren en 
-larven voor verzuring, dragen deze 
verschijnselen in sterke mate bij 
aan de afname van de visstand in 
verzuurd water.
Deze rasterelektronenmicroscopische opname toont 
enkele kieuwlamellen van de Natalbaars, die aan 
weerszijden bezet zijn met secundaire lamellen. De 





Bij verzuring van het w ate r  neemt de 
viss tand sterk af. De so o r te n r i jk d o m  v e rm in ­
dert ,  evenals de g roo t te  van de popula t ies  van 
de overb l i jvende soo r ten .  Bij een zu u rg raa d  la­
ger dan  pH  4 kom en  in de n a tu u r  vrijwel geen 
vissen meer voor .  De o o rzaken  hiervan zijn 
complex.  Eén ervan vorm t  de verstoring van 
het ecosysteem, hetgeen zich uit in het v e rm in ­
deren o f  verdwijnen  van p lan ten  en dieren die 
als voedsel dienen.
Verzur ine  van het water  heeft  echter  ook  di- 
recte gevolgen voor  de fysiologie van vissen. 
Dit betreft  met n am e  de water-  en ionenreeu la-
w
tie en, in nauw e sa m e n h a n g  h iermee,  de a d e m ­
haling, zuur-base  ba lans ,  groei en v o o r tp la n ­
ting.
Uit onderzoek  van de a fge lopen  tien j a a r  is 
duideli jk  geworden  dat  vers tor ing  van de 
water-  en io n en h u ish o u d in g  van vissen de be­
langri jkste  o o rzaa k  vorm t voor  de sterf te  die 
op t reed t ,  w anneer  water  plotseling verzuur t ,  
zoals b i jvoorbeeld  bij lozing van zuren.  De 
vraaR kan gesteld w orden  o f  dit ook  eeldt voor
w  ^  W
de te ruggang  van de visstand bij langzaam  
v oo r t sch r i jdende  verzuring,  zoals die in de n a ­
tuu r  het meest v o o rk o m t .  A an  de fysiologische 
gevolgen van chron ische  verzuring is tot nu toe 
weinig onde rzoek  gedaan .  Wel is bekend  dat 
fo re l lenpopula t ies  zich kunnen  h a n d h a v e n  in 
rivieren met een z u u rg ra a d  die schadel i jk ,  zo 
niet dodel i jk  is voor  forellen die zijn o p g e ­
groeid in neu traa l  water .  Dit verschijnsel wijst 
e rop  dat  forellen zich k u n n en  ad a p te re n  aan 
verzuurd  water .  Uit ond e rzoek  dat  op  ons la­
b o ra to r iu m  is verricht blijkt  dat  dit versch i jn ­
sel bij meer vissoorten kan w'orden w a a rg e n o ­
men.
Kieuwboog Kieuwfilamenten
Fig. 1. Deze schematische voorstelling 
laat zien hoe het water door het kieuw- 
apparaat stroomt. Het oppervlak van de 
kieuwen is sterk vergroot, zodat een 
groot oppervlak voor gasuitwisseling ont­
staat.
W a a r d o o r  w ord t  de water-  en ionenhu is ­
houd ing  vers toord?  W at  zijn de gevolgen h ier ­
van voor  andere  fysiologische processen zoals 
adem ha l ing ,  groei en voo r tp lan t ing?  In h o e ­
verre zijn vissen in staat zich fysiologisch aan 
verzuurd  water  aan  te passen? M ag op  basis 
van dergeli jke aanpass ingen  w orden  verwacht  
dat  de visstand in verzuurde  wateren  zich op 
de lange d u u r  weer zou kunnen  herstellen? O p  
deze vragen zullen we h ie ronder  ingaan.
De water- en ionenhuishouding
De meeste vissen zijn voor  hun  gaswisseling 
volledig aangewezen  op hun  kieuwen. Deze be ­
s taan  uit k ieuwbogen  w a a ro p  zich p r im aire  en 
secundaire  lamellen bevinden (zie fig. 1). In de 
secundaire  lamellen vindt de eigenlijke gas- 
w'isseling plaats .  Ze zijn p laa tvo rm ig  en w o r ­
den sterk d o o rb lo e d .  Het bloed is slechts d o o r  
een uiterst  d u n n e  hu id laag  van het o m r in g en de  
water  gescheiden.  Hoewel dit d u n n e  huid- 
epitheel een eff ic iënte  gaswisseling mogeli jk  
m a a k t ,  is het ond e r  n o rm a le  o m s tan d ig h ed en  
moeil i jk  d o o r d r in g b a a r  voor  water  en de 
meeste ionen.  Dit is voor  vissen ook  een ver­
eiste om  in zoe tw ate r  te k u n n en  leven. Het 
g ro te  verschil in osm ot ische  w aa rd e  en ionen- 
samenste l l ing  van het bloed ( ± 3 0 0  
mOs m* l - ± 140 m M  N a  + • 1 " !) en het water  
(veelal m in de r  dan  5 m O s m - I " 1 en 3 mM 
Na + -l_ l ) leidt er toe  da t  vissen con t inu  b lo o t ­
s taan  aan  osm ot ische  w a te ro p n a m e  en verlies 
van ionen d o o r  diffusie  over  het h u id o p p e r ­
vlak,  met nam e  in de k ieuwen.  Dat deze p r o ­
cessen o n d e r  n o rm a le  o m s ta n d ig h e d e n  gering 
van o m v a n g  zijn is het gevolg van de beperk te  
d o o r la a tb a a rh e id  van het huidepi theel .
Het w ate r  dat  d e s o n d a n k s  de kieuwen b in ­
nendr ing t  w ord t  via de nieren ui tgescheiden.  
Het  verlies aan  ionen (met n am e  N a + en C l " )  
w ord t  gecom pensee rd  d o o r  actieve o p n a m e .  
Deze vindt voor  een klein deel p laats  in de 
d a rm .  De meeste ionen w orden  d o o r  de k ieu­
wen o p g e n o m e n  uit het w ate r ,  via de chloride- 
cellen (zie fig. 2 ).
Dit zijn gespecial iseerde cellen in het h u id ­
epitheel ,  gelegen op  de grens van p r im aire  en 
secunda ire  lamel en verspreid  over  de secu n ­
daire  lamel.  Chlor idecel len  bevat ten  t r an sp o r t -  
m ech an ism en  voo r  het vervoer  van ionen uit 
het water  n a a r  het bloed en om gekee rd .
De d r i jvende  k rach t  voor  de actieve o p n a m e
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Rechts: Fig. 2. Op deze dwars­
doorsnede door een secundaire 
kieuwlamel is de opbouw daar­
van goed te zien. Door de sinus­
sen in het midden van de lamel 
stroomt bloed dat C 0 2 aanvoert 
en uitwisselt tegen zuurstof. Tus­
sen de epitheelcellen liggen 
chloridecellen met het kenmer­
kende tubulaire systeem, dat 
een rol speelt bij de uitwisseling 
van ionen.
Rechts: Op deze elektronenmi­
croscopische opname van een 
chloridecel zijn de fijne buisjes 
van het tubulaire systeem te 
zien. De cel rechtsboven is een 
jonge chloridecel, die nog in ont­
wikkeling is.
van N a + -ionen v o rm t  het enzym 
N a  + / K  + -A T P a s e  en w aarsch i jn l i jk  o o k  het 
enzym N a  + / H  + -A T P a se .  Dit zijn io n e n p o m -  
pen die N a  + -ionen uit het c y to p la sm a  van de 
chloridecellen k u n n e n  p o m p e n .  De p laats  van 
N a + w ord t  d an  ingenom en  d o o r  K + , H + o f  
N H 4 + . De p o m p e n  zijn gelegen in het t u b u ­
laire systeem, een ne twerk  van d u n n e  buisjes 
om geven  d o o r  een m e m b r a a n ,  gelegen aan  de 
n a a r  de de b in n e n k a n t  van de k ieuwlamel  gele­
gen zijde (basale  zijde) van  de chloridecellen.  
A a n  de ande re  (apicale)  c e lm e m b ra a n ,  op  de 
grens van  het water  en de chloridecel ,  v inden 
soor tge l i jke  ionenui twisse l ingen p laa ts  d o o r  de 
aanw ezighe id  van ca r r ie rm o leku len  in deze 
m e m b r a a n .  In tegenstell ing to t  het t r an sp o r t  
aan  de basale  zijde van  de cel is v o o r  het t r a n s ­
por t  aan  de apicale  zijde geen A T P  vereist.  
Cl “ - ionen k u n n en  o n d e r  meer  w o rd e n  o p g e ­
n o m e n  en uitgewisseld tegen H C O 3- - ionen.
D o o r  verzuring  van het water  w o rd t  het 
h u id o p p e rv lak  zodan ig  aange tas t  dat  de pe r ­
meabil i te i t  v oo r  water  en ionen sterk to e ­
neemt.  De d o o r l a a tb a a rh e id  van de huid 
w ord t  o n d e r  m eer  bepaa ld  d o o r  de m a te  w a a r ­
in tw eew aard ige  ionen,  in het b i jzonder  cal­
c ium , zijn g eb o n d en  aan  het o ppe rv lak .  Ver­
zur ing  van het w ate r  heeft  to t  gevolg dat  de 
b ind ing  van ca lc ium ionen  verm inder t ,  w a a r ­
d o o r  de huid  lek raak t .  Dit leidt to t  ve rhoogde  
osm ot ische  w a te ro p n a m e  en een to e n a m e  van 
het ionenverlies d o o r  diffusie .  O m  de to e g e n o ­
m en w a te ro p n a m e  te com pen se ren  is v e rh o o g ­
de ui tscheiding van urine nodig ,  wat leidt tot 
ex tra  ionenverlies.
Bij acu te  b loots te l l ing aa n  verzuurd  water  
k o m t  dit tot  uit ing in een verlaging van de 
osm ot ische  w a a rd e  van het b loed ,  die ernstiger  
is n a a rm a te  de p H  van het w ate r  lager is. Deze 
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Effecten op de voortplanting
Verzuring van liet water  remt de v o o r tp la n ­
ting op  verschil lende m anieren :  d o o r  v e rm in ­
dering van de e ip roduk t ie ,  d o o r  verhoging  van 
de s terf te  van de eieren en d o o r  ver t raagde  
on tw ikkel ing  en ve rhoogde  s terf te  van de la r ­
ven.
M en heeft  vastgesteld da t  de e ip roduk t ie  
van de forel in ve rzuurd  w ate r  a fn eem t  en 
b rach t  dit in v e rb an d  met de vers tor ing  van het 
ca lc iu m m etab o l ism e ,  o m d a t  het ca lc iumgehal-  
te van het b lo ed p la sm a  van v rouw tjes  met r i j ­
pende  eieren veel lager was dan  n o rm a a l .  G e ­
w oonl i jk  verdubbe l t  het ca lc ium geha l te  t i jdens 
de r i jp ing van de ova r ia ,  d o o r d a t  via het bloed 
veel vitellogenines (ca lc ium -b indende  eiwitten) 
vanui t  de lever, w a a r  zij w orden  gevorm d ,  
n aa r  de r i jpende  eieren in de ovar ia  w orden  
vervoerd .  In w ate r  van p H  5 bleek de hoeveel­
heid c irculerende vitellogenines veel geringer  
dan  n o rm a a l ,  w a a r d o o r  de r i jp ing van de eie­
ren was ve r t raagd  o f  zelfs geheel gerem d.
Bij N a ta lb a a rz e n  is ook  sp rak e  van v e r t ra ­
ging van  de eir i jping.  Bij deze soo r t  legt het 
wijf je  ongeveer  elke twintig dagen .  In ver­
zuu rd  w ate r  neemt deze per iode  toe met  de d a ­
ling van  de z u u r te g ra a d .  Bij p H  4 werden  geen 
ri jpe eieren meer  w a a rg e n o m e n  (zie tabel 1). 
Het  o n v e rm o g e n  van veel vissen om  de eieren 
a f  te zetten in sterk verzuurd  water  w o rd t  ook  
in de n a tu u r  veelvuldig w a a rg e n o m e n .
Dat  in ve rzuurd  water  niet alleen m inde r
TABEL 1. De invloed van de pH van het water op
het aantal eileggende vrouwtjes en op 









7,4 72 19,3 ±3,1
6 55 21,3 ±5,2
5 15 32,4 ±7,1
4 0 —
eieren w orden  afgezet  m a a r  da t  ook  de m o r t a ­
liteit van de eieren toeneem t  bli jkt  uit tabel  2 . 
In de eerste u ren  na e iafze t t ing  zijn de eieren 
het meest  k w e tsbaa r .  H et  percen tage  eieren 
d a t  u i tk o m t  neem t  sterk a f  n a a r m a te  de ve rzu ­
ring van het w a te r  toeneem t .  T abe l  2 illustreert  
da t  die gevoeligheid van eieren per  soo r t  a a n ­
zienlijk verschilt .
Beneden p H  4 k o m e n  echter  vrijwel geen eie­
ren m eer  uit. De enige vissoort  in N ed e r land  
die zich wel met  succes beneden  p H  4 kan  
v o o r tp la n te n  is de A m e r ik a a n s e  hondsvis  
(Umbra pym aea ), die in het begin van deze 
eeuw is ingevoerd  uit N o o r d - A m e r ik a .
Met be t rekk ing  to t  de b ro n fo re l  valt op  te 
m erk en  da t  de m or ta l i te i t  van de eieren die is
566
DIERFYSIOLOGIE
Links: Twee microscopische op­
namen van de kieuw van een fo­
rel tonen het effect van verzu­
ring, zoals dat al na enige dagen 
optreedt. De linkerfoto toont een 
gezonde kieuw; rechts zien we 
de aangetaste: de huid heeft 
over een groot oppervlak losge­
laten en de bloedvaten in de 
kieuwfilamenten zijn sterk ge­
zwollen.
Rechts: Een elektronenmicro­
scopische opname van een chlo- 
ridecel na blootstelling aan ver­
zuurd water. De buisjes van het 
tubulaire systeem zijn opgezwol­
len, wat wijst op een vervroegde 
veroudering, vermoedelijk ver­
oorzaakt door de lage zuur­
graad.
Rechts: Fig. 4. In dit schema 
worden de effecten van verzuurd 
water op de kieuwen samenge­
vat. Het linkerdeel van de figuur 
toont de normale situatie. In het 
rechterdeel zien we een toena­
me van het aantal chloridecel- 
len, terwijl deze ook groter wor­
den. Ook de opname van Na + 
(getrokken pijl) neemt toe, om 
het verlies van dit ion te compen­
seren. Het huidepitheel wordt 
dikker en de doorlaatbaarheid 
voor water en ionen (gestippelde 
pijlen) neemt aanvankelijk sterk 
toe, maar herstelt, zich later 
enigszins.
w a a rg e n o m e n  d o o r  M en en d ez  (tabel 2) veel 
g ro te r  is d an  die welke T r o j n a r  cons ta tee rde  
bij dezelfde soo r t .  T r o j n a r  stelde eieren van 
n o rm a le  dieren b loo t  aan  verzuurd  w a te r  o n ­
middell i jk  na afze t t ing .  M en en d ez  bes tudeerde  
echter  eieren van vissen die g ed u ren d e  enkele 
m a a n d e n  bij lage p H  waren  g e h o u d e n .  Dit ver­
schil m a a k t  du ide l i jk  da t  de on tw ikke l ing  en 
r i jp ing van de eieren in de ovar ia  d o o r  water-  
verzur ing  w o rd t  be lem m erd .  Uit de experi­
m en ten  van beide au teu rs  bl i jkt  verder  da t  ook  
de overleving van de larven en jo n g e  forellen 
in de eerste m a a n d e n  na het u i tk o m e n  van de 
eieren evenredig  is met  de p H  van het water .  
Beneden p H  5 bleek de s te rf te  in de eerste drie 
m a a n d e n  vrijwel 100 p ro cen t  te zijn.
Conclus ies
Hoewel  er geen twijfel over  bes taa t  da t  de 
water-  en io n en h u ish o u d in g  van vissen ernstig 
w o rd t  v e rs to o rd  d o o r  acu te  bloots tel l ing aan  
ve rzuurd  w ate r ,  is het niet duidel i jk  wat de ge­
volgen h iervan zijn op  lange te rm i jn .  Soo r ten  
zoals de N a ta lb a a r s  k u n n en  de gevolgen van 
verzur ing  snel herstellen.  Reeds tien dagen  na 
het begin van de verzur ing  bere iken  de o s m o t i ­
sche w a a rd e  (fig. 3) en de N a  + - en C a 2 + - 
concen t ra t ie  in het b loed  weer n o rm a le  w a a r ­
den .  O o k  het calciumverlies  uit het l ichaam, 
d a t  to t  uit ing k o m t  in een dal ing  van  het calci- 
um g eha l te  van  het skelet ,  bl i jkt  b innen  enkele 
w eken  weer te w o rd en  herste ld  (fig. 5).
Controle Water en ionen Nieuwe chloridecel
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Dit herstel word t  waarschi jn l i jk  h o rm o n a a l  
gereguleerd.  Na waterverzur ing  treedt een s te r­
ke verhoging op van de afgif te  van cortisol 
d o o r  de in terrenale  cellen in de bijnier  en de 
afgif te  van p ro lac t ine  d o o r  de hypofyse .  Beide 
h o rm o n e n  zijn be t rok k en  bij de water-  en 
ionenregula t ie  en bij het ca lc ium m etabo l ism e.  
Cort iso l  s t imuleert  de Na + -o p n a m e  d o o r  de 
chloridecellen in de kieuwen en doet  het aan ta l  
van deze cellen toenem en .  P ro lac t ine  leidt tot 
verd ikking  van de huid en tot verm inder ing  
van de permeabil i te i t  van het kieuwepitheel  
voor  water  en ionen. Al deze verschijnselen 
w orden  w aa rg en o m en  in de eerste weken n a ­
dat  verzuring van het water  is opge treden .  
Dergeli jke fysiologische adapta t ieversch i jnse-  
len treden ongetwijfe ld  bij meer vissoorten op,  
m aa r  waarschi jn l i jk  in een veeel lager tem po.  
Bij goudvissen  (fig. 3) en forellen is er t i jdens 
de eerste weken in verzuurd  water  slechts een 
zeer gering herstel.
Bij ch ron ische  verzuring is echter  bij fore l­
len weinig van vers tor ing van de water-  en 
ionenhu ishoud ing  te m erken ,  zolang de pH 
niet daalt  beneden 5. De ‘en e rg iek o s ten ’ van 
de regulatie zijn echter  veel hoger  d an  in n e u ­
traal  water .  Het is d a a r o m  de vraag  o f  de rge ­
lijke adap ta t ieversch i jnse len  op  de lange d u u r  
veel betekenis  zullen hebben  voor  het v o o r t ­
bes taan  van de soor t .  Dit geldt te meer  o m d a t  
vissen bij langdurig  verbl i j f  in ve rzuurd  water  
gevoeliger bl i jken te zijn voor  allerlei infecties 
en m inder  goed in staat  o m  de belasting die 
b i jvoorbeeld  op t reed t  t i jdens de voor tp lan -  
t ingsper iode  te overleven. O o k  de groei en de 
p ro d u k t ie  van eieren lijkt op  langere te rm ijn  
ach ter  te blijven.
M a a r  de g roo ts te  bedreiging voor  de vis­
s tand  vorm t  ongetwijfe ld  het feit da t  de eieren 
van veel vissoorten in de eerste uren  na a fze t ­
ting zeer gevoelig zijn voor  waterverzur ing .  
Slechts w anneer  vissen in s taat  zijn zuurre-  
sistente eieren te on tw ikke len ,  zullen zij zich 
op  de lange te rm ijn  in verzuurd  water  k u nnen  
h a n d h a v en .  Dat  dit niet onm oge l i jk  is blijkt 
uit het feit da t  er stabiele fore l lenpopula t ies  
zijn aan g e t ro f fen  in rivieren in o n d e r  m eer  E n ­
geland en N o o rd -A m e r ik a  die al tenm ins te  
t ientallen j a re n ,  en w aarsch i jn l i jk  al veel lang­
er, leven in verzuurd  water.  Forellen uit die ri­
vieren bli jken in lab o ra to r iu m ex p e r im en ten  
veel beter  in s taat  te zijn om  het ioneneven- 












Met nam e  in N oorw egen  zijn echter  de g roo t te  
en het aan ta l  fo re l lenpopula t ies  in de a fge lo ­
pen tachtig  j a r e n  sterk a fg e n o m e n .  O o k  het 
geringe aan ta l  v issoorten da t  in N eder land  
v o o rk o m t  in sterk verzuurd  water  wijst in het 
geheel niet op  succesvolle ad ap ta t iev e rm o g en s  
van de inheemse soo r ten .  Het is d a a r d o o r  
d e n k b a a r  dat  de forellen in E nge land  en 
N o o rd -A m e r ik a  zich genetisch aan  de verzu­
ring hebben aan g ep as t ,  m a a r  da t  deze genet i ­
sche ad a p ta t ie  p laa tsg eb o n d en  en zeker niet a l ­
gemeen is.
Het  verm ogen  van de A m e r ik a a n se  hondsvis  
om  zich suksesvol te h a n d h a v e n  in water  van 
p H  3,5 is een op m erke l i jke  u i tzonder ing  en is 
w aarsch i jn l i jk  to t  s tan d  g eko m en  in een lange
0 1 2 3 4 5 6
— -  Blootstellingsduur [weken]
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TABEL 2 Het relatieve overlevingspercentage 







6,5 n.b. 82 17
6,0 97 74 7
5,5 70 59 0
5,0 60 54 —
4,5 63 26 —
4,0 3 — —
'Leeft normaal bij pH 8. F i . '  C (
Linksboven: Een impressie van een proefopstelling waar­
mee het verzuringsonderzoek wordt uitgevoerd.
Geheel links: Fig. 5. Onder invloed van een dalende pH 
van het water neemt het calciumgehalte van het skelet 
van Natalbaarzen af. Deze afname is het sterkst na twee 
a drie weken. Na enige weken treedt weer herstel op.
Links: Ook de opperhuid van Natalbaarzen wordt aange­
tast door verzuring. Deze microscopische opname toont 
het resultaat van drie weken rondzwemmen in water met 
pH 4. Het aantal slijmcellen (rode stippen) is sterk toege­
nomen en de opperhuid is verdikt. Dode huidcellen wor­
den in versterkte mate afgestoten. Dit effect is vergelijk­
baar met de vervelling bij de mens na beschadiging van 
de huid door zonnestralen.
evolu t ieper iode .  De snelheid w a a rm e e  de ver­
zur ing  m om en tee l  toeneem t  is te hoog  o m  d e r ­
gelijke ad ap ta t ie s  bij ande re  v issoorten  te m o ­
gen verw ach ten .  D aarb i j  k o m t  d a t  de te rug ­
gang  van de viss tand w ord t  v e ro o rz a a k t  d o o r  
verzur ing  in co m b in a t ie  met an d e re  fac toren .  
De te ruggang  van de fo re l lenpopula t ies  in 
N oorw egen  is met  n a m e  het gevolg van ve rzu ­
ring gecom binee rd  met een to e n a m e  van het 
a lum in iu m g eha l te .  A lu m in iu m  is bij ui ts tek 
toxisch bij p H  5. V erhog ing  van het a lu m i­
n ium geha l te  in ve rzuurd  w ate r  is o o k  in N e ­
de r land  w a a rg e n o m e n .  A a n h o u d e n d e  ve rzu ­
ring, d o o r  welke o o rz a a k  d a n  o o k ,  zal d a n  ook  
vrijwel zeker leiden to t  verdere  te ruggang  van 
de viss tand.
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